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唱 盤 ①農y＄》
Fig。6。2　Changes　in　gonadosomatic　index（GSI）of　fbmale　ayu　during　experimont．
They　transfbr　into　suitable　or　unsuitable　envirolmle耐fbr　spawning　with　or　without
male　ayu。　Vatical　bars　represents　means±SEM（n＝8）．＊p＜0．05
一93一
　6－2－2　アユ雄のG醗、精液量およびスパマトクリット値の変化
　本実験に用いた雄のGSI、精液量及びスパマトクリット値の変化をFig．6．3
に示す。産卵環境のある水槽で混合飼育した個体のGSIは、産卵環境の無い群
の個体に比べて有意に減少した。また、この群の精液量は1日目にいったん増
加し、その後2日目に減少した。この変化は水槽中の雌が産卵したことから、
息精によるものと考えられる。単独、混合飼育を問わず産卵環境のある水槽で
飼育した個体のスパマトクリット値は減少したが、混合飼育群の減少が著しか
った。これに対し雄単独で飼育すると、産卵環境のある群では精液量の増加、
スパマトクリット値の減少は雌雄混合飼育群のそれと比べ少なかった。
　6－2－3　アユ雌の産卵に伴うステロイド濃度変化
　雌の血中ステロイドホルモン濃度変化をFig．6．4（A，　B）に示す。雌のE2濃度
は実験開始時から高いレベルにあり、産卵環境のない水槽で単独飼育した雌を
除き、2日目にもその値を維持した。血中DHP濃度は、産卵環境の有無に関わ
らず雌単独飼育では低値を維持し、変化を示さなかった。しかし、雌雄混合飼
育群では、産卵環境下で飼育すると1日目にはDHPは増加し、産卵環境なし
のそれに比べ有意に高い値を示した。その後DHP濃度は減少し、2日後には元
のレベルに戻った。一方、混合飼育で産卵環境の無い群の個体の平均値は2日
目に急激に上昇した。
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Fig．6．3　Changes　in　gonadosomatic　index（GSI）（A），　milt　volume（B）and
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Fig。6。4　Changes　in　ser㎜concentration　on　estradio1－17β（E2）and　17α，20β一
dihydroxy－4－pregnen－3－one（DHP）and　relative　mRNA　levels　of　LHβin　fbmale　ayu
a負er　trans魚r　to　suitable　or　unsuitable　enviro㎜ent船r　spawning　and　with　or　without
male。　Relative　mRNA　levels　of　Nor重hern　blot　analysis　fbr　LH　β　subunit
standardized　with　those　rebosomal　RNA（18s）gel　image。　Vatical　bars　represents
means±SEM（n＝8）。＊p＜0。05
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　6－24　アユ雌の産卵に伴うG鯉遺伝子の発現変化
　アユ雌の産卵環境移行に伴う下垂体内での：LHβサブユニット発現をFig．6．4
（C）に示す。雌を単独飼育した場合、産卵環境のある水槽で飼育した個体の方が、
産卵環境のない群に比べて移行1日後、2日後ともにしHβサブユニットの発現
は多い傾向を示した。雌雄混合飼育の雌では、1日目の発現量は産卵環境の有
無に関わらず増加した。しかし、2日目には産卵環境のない群の雌の発現量が
増加する傾向を示し、産卵環境のある群の雌の発現量は減少した。
　砿一5　アユ雄の産卵に伴うステロイド濃度変化
　雄の血中ステロイドホルモン濃度変化をFig．6．5（A，　B）に示す。単独で飼育し
た個体の血中11－KT濃度は、産卵環境の有無に関わらず1日目に減少した。2
日目になると産卵環境のある水槽の個体の11－KT濃度は再び実験開始のレベル
に戻ったのに対し、産卵環境のない群のそれはさらに減少した。雌と混合で飼
育した個体の血中11－KT濃度は、産卵環境の有無に関わらず1日目に減少した。
産卵環境のない水槽の個体は2日目に減少前のレベルに戻ったものの、産卵環
境のある水槽の個体では1日目とほぼ同じで減少したままであった。血中DHP
濃度は、単独および混合で飼育した両群の個体で1日目に実験開始前の約2倍
まで増加した。2日目の単独飼育では、産卵環境のある水槽で飼育した個体は、
更に増加していたが、産卵環境のない個体は実験開始前よりも減少した。雌雄
混合飼育群では、産卵環境下で飼育すると1日目にはDHPは増加し、産卵環
境の無い群のそれに比べ有意に高い値を示した。その後DHP濃度は減少し、2
日後には元のレベルに戻った。
一97一
OC◎翻月割◎1
㊧s降議w瞬1論9㊧脆vl匿◎鵬鵬㊧鶴量
　　（A》
　　　　騰
　　　　膿
卜
縁鐙唱◎
罵遷灘
羅罰
羅菖＄
①
趨ゆ　　　晶
　　　　　盤
　　　　　⑪
乱
罵
羅
羅
①
野鴨
《
差
お
蓉
ヒ
躍
幅
』
僻）欝
　　　7
　　　鯵
含
羅5
蕊
（C》
鎧　鵡
》3
　　惣
　　唱
　　◎
　1。⑪
⑪。総
⑪、6
◎。曙
⑪2
⑪。⑪
㎜農1醗◎論ly
o
1～擢翻1礁｝W龍：㎞膏口外謬湖㊧
唱 慧
⑪ 噛 璽
Fig。6。5　Changes　in　serum　conce耐ration　on　11－ketotestosterone（11－KT）and
17α，20β一dihydroxy－4－pregnen－3－one（pHP）and　relative　mRNA　levels　of　LHβin
male　ayu　a負er　trans角r℃o　suitable　or　unsuitable　eユwiro㎜ent鉛r　spa㎜ing　and　with
or　wi重hout　fbmale。　Relative　mRNA　levels　of　Northem　blot　analysis　fbr：LHβsubunit
standardized　with　those　rebosomal　RNA（18s）gel　image．　Vatical　bars　represents
means±SEM（n＝8）。＊p＜0。05
⑲議y騒》
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　一方、混合飼育群の産卵環境の無い水槽で飼育した個体の血中DHP平均濃
度は2日目に急激に上昇した。これらの挙動は雌のそれと酷似していた。
　6－2－6　アユ雄の産卵に伴うG翻遺伝子の発現変化
　アユ雄の産卵環境移行に伴う下垂体内のLH：βサブユニット発現をFig．65
（C）に示す。雄単独飼育は、産卵環境の有無にかかわらずほぼ同じ発現量を
示し、1日目から2日目にかけて若干ではあるが増加する傾向を示した。雌雄
混合飼育の雄では、産卵環境のある群の1日目のLHは、産卵環境のない群の
個体よりも多く発現した（2日目は検出不能。RNA破壊のためと推定される）。
一方産卵環境のない群の雄のLH：βは2日目に発現量が減少した。
　6－3　考察
　6－3－1　雌の産卵に伴うG棚遺伝子の発現変化
単独で飼育した雌では、産卵環境への移行後1日目にLH：βの発現量が増加し
た。この発現量は、産卵環境のない水槽の個体のそれよりも多く、その傾向は
2日目も変わらなかった。また、血中DHP濃度は、産卵環境の有無にかかわら
ず変化しなかった。サケ科魚類（アマゴ、ニジマス）の卵母細胞を用いた無細
胞系の生体外培養実験では、GtHの刺激によりステロイドー20β一水酸基脱水素酵
素（20β蝦SD）が活性化され、　DH：Pが大量に合成される（Nagahama，1989）。こ
のことから雌を産卵環境へ移行するだけでは20β一HSDを活性化するようなGtH
分泌変化は起きないことが示唆された。しかし、LHβ遺伝子の発現は産卵環境
により増加した。本論第3章で明らかにしたように産卵環境への移行は△Hnの
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合成を伴わないが、卵膜上の△HHレセプターを増加させる。従ってAHβ遺伝子
の発現はDHPレセプター獲得のために必要なLHタンパクの合成を誘導してい
ると考えられる。
雄と混合で飼育した雌では、産卵環境の有無によりしHβ遺伝子の発現および
血中DHP濃度の挙動に明確な違いが見られた。産卵環境のある水槽で混合飼
育したアユは、1日目にLHβ発現量及び血中DHP濃…度が上昇し、2日目に産卵
した。従ってこのLHβ発現により合成されたL：Hは、卵原形質膜上のDHPレ
セプターの発現に加えてDHP合成を促し最終成熟から排卵を誘起させるもの
であると考える。しかし、血中DHP濃度が、産卵が行われたにもかかわらず2
日目に低下した。メダカでは、産卵期にはほぼ毎日産卵を繰り返すため、排卵
から産卵するまえの数時間にのみ血中DHP濃度が高まる。血中の濃度が最高
値を示したその1～2時間後に5β一水素添加酵素が活性化され、DHPは急速に
代謝されるという（深田ら　未発表）。アユでもDHPは一過性であり、二二細
胞の最終成熟が完了すれば同様のメカニズムで急減するのかもしれない。一方、
産卵環境のない水槽では排卵が起きていないにもかかわらず、雄からの刺激を
受けることによりアユ雌のDHP濃度が増加した。これは環境刺激によってお
こるDHP感受性の獲得が不十分であることからDHPが合成されながらも産卵
できず、2日目においても血中DHPは代謝されなかったのかもしれない。
　6－3－2　雄の産卵に伴うG翻遺伝子の発現
本研究の結果、雄だけで飼育すると産卵環境の有無に関わらず、LHβ発現の
変化は2日目にかけて上昇する傾向を示した。しかし、血中性ステロイド濃度
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の変化は両者の間で異なっており、産卵環境へ移行した雄のみで血中DH：P濃
度が増加した。しかし、これらの個体で排精は起きていない。産卵環境の無い
群のアユ雄はLHβ遺伝子の発現は起きているもののDHP合成は高まらないこ
とから、LHβ遺伝子の発現が下垂体からのしH放出と結びついていないことを
示している。
サケ科魚は排卵時に下垂体から血液中にLH（G田II）の一過性の大量分泌を
起こす（Stacyθ齢ち1979）。また、産卵期のニジマス（oηoor勿鷹加5吻ッん’∬）の
下垂体内におけるGTH産生細胞内にはLH（GtH　II）が蓄積されている（Naitoθ∫
α1．，1991）。これらの報告は、産卵期の硬骨魚類は：LHを脳内に蓄積し、排卵時
にまとめて放出する可能性を強く示唆している。アユにおいて産卵環境はこの
LH放出の引き金として関与しているのかもしれない。しかし、雌雄混合飼育
した群では1日目にLHβ遺伝子の発現が高まると共にDH：Pも一過1生のピーク
を示した。放精はこの群でのみ起こっていることから、LHの大量放出が起き
ていることは明白である。従って雄のLH放出に最も関係するのは雌の存在で
あろう。Naitoθ∫α1．，（1991）がニジマスの下垂体においてLH：蓄積を示したよ
うに、アユの下垂体においてもしHの蓄積が起きている可能性は高く、本研究
で得られたLH：β遺伝子の挙動は、これと深く結びついていると思われる。この
結果は遺伝子の発現と機瀧を持ったタンパクとしてのホルモン分泌とは必ずし
も一致しないことを示唆している。
雌雄混合飼育したアユのうち産卵環境群の雄の血中DHP濃度は、放精後の2
日目に産卵環境のない水槽の個体のそれよりも低下した。産卵期直前のアマゴ
やニジマスの精巣では、GtHに反応してDHPを生成するが、その合成は精子
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で行われる（Uedaθ∫01．，1984）。アユ雄においても産卵（放精）によって精子が
体外に排出された結果、DHPを産生する組織そのものがなくなり、血中濃度の
減少を招いたと考える。しかし、ニジマスではしHβ遺伝子は産卵後にも発現し
ており、また下垂体内のLHおよび血中LH濃…度も高い状態を保つ（Gomezε∫01。，
1999）。本研究では産卵後（環境移行2日目）のしH：β遺伝子発現が解析できて
いないことから、その変化を明らかにするに至っていないが、同様の変化をす
るのかもしれない。一方、産卵環境のない水槽で雌と共に飼育された雄では、
2日目にDH：P濃度の上昇を示した。同様の変化は雌でも観察されている。しか
しながらLHβ遺伝子の発現は雌とは異なり、むしろ減少傾向を示した。ここで
もLH：β遺伝子の発現とLH：タンパクの変化が必ずしも結びついていないようで
ある。これらの個体は放精を起こしていないとはいえ、精巣内はほぼ精子で充
満している。産卵環境のある群ほどではないにしろ、成熟した雌の存在がある
以上、その刺激によりGtH：の放出が起こる可能性は高い。これがDHP濃度の
増加につながるのであろう。しかし、排精には至らないことから、環境を感受
することによって獲得される、最終成熟及び排卵が円滑に進行するための機瀧
が作用していないと考えられる。しかし、雄においてはこの機能は明らかにさ
れていない。
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　7　総合考察
　ジュズカケバト（ring　dove）の研究を通してなわばりやさえずりなどの繁殖
行動にステロイドホルモンが関わっていることを示したLehn皿an（1979）は、
動物の行動について「動物とその体内の状態によって表象される系と、動物と
その外部環境によって表象される系という、2つの絡み合った系の産物である」
と述べている。この様な動物の行動・生理・環境のとらえ方は、魚類にも当て
はまるものである。本論文において研究の対象とした、アユの牛殖現象に伴う
生理的変化も、本納の生活史のなかで見られる特徴的な行動及び環境変化と密
接な関係にあることが明らかとなった。そこでここでは生殖に関与する内分泌
変化と本種の生態との関連に視点を置いて本研究の結果を考察した。
　ワ4　卵黄形成・精子形成の生理変化と環境
　7－1－1　性成熟と日長・水温
　アユが成熟を開始する環境要因は、これまでの報告同様に本研究の結果から
も日長の短日化であることが解った。成熟開始要因となる日長の短日化とは、
長日から短日に向かい、ある決まった日長に達することを意味するのではなく、
一定の減少幅を確保することを意味する。伏木（1979）はそれを臨界日長と呼
んでいる。たとえば事前に自然よりも長日とした人為日長操作を行った後、本
来なら成熟を開始しない日長に短縮しても減少幅が十分に確保されれば成熟を
開始させることが出来る。更にその落差を大きくすることによって成熟速度を
本来よりも早めることも可能である。アユはこの様な特徴的な成熟開始のメカ
ニズムを持つが故に、成熟開始の条件が固定している魚種（メダカなど）と異
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なり、緯度の異なる（日長時間が異なる）地域へ迅速に生息域を拡大できたと
考える。ただし、生息可能な水温の河川があるにもかかわらず、北回帰線以南
などへの進出がなされていないのは、日長の短日化の度合いが非常に少なく、
正常に成熟できないことに関連があると思われる。一方、それらの地方では、
産卵期における水温が20℃以下に下がらないことが、産卵行動を発動できない
原因であり、日長によるものではないとする研究者（鈴木　1974）もいる。し
かし、それ以前に成熟が開始されなければ産卵は不可能である。この事実の解
釈には更に生態学や系統分類学、遺伝学など他分野からの解析が望まれる。
　春から夏にかけて産卵する多くの淡水魚は、水温の上昇が成熟を開始するた
めの引き金である（羽生　1991）。温度はステロイドホルモンの合成や代謝に
とっては重要な条件である（大島　1980）。しかしアユでは通年地下水で飼育
された個体でも日長の変化だけで成熟を開始する。従ってアユの成熟の開始に
は永温の上昇は重要な条件ではないことが判った。反対にアユが最終成熟する
時期には、水温は急激に低下する。養殖の現場では人工種苗を作成するための
採卵を行うが、その際産卵環境を用いて排卵を誘導するのではなく、飼育水の
温度を一時的に下げることでこれを誘導することが知られている（田端・東
1972）。このことから水温の低下は、最終成熟において重要な役割を担って吟
るが、産卵環境への移行によって引き起こされる最終成熟との関連は不明であ
る。天然の河川においては、降雨による河川環境の総合的な変化によって、ア
ユは産卵のための降河行動を開始する。　（井口ら　1998）。降雨による河川環
境の変化は、水温の低下だけでなく、濁りやpHの変化なども含まれるため、
どの環境変化が降下行動の引き金なのかははっきりしない。しかし・前述の養
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殖場での事実もあわせると、水温の低下はアユの最終成熟のもっとも最初の引
き金として重要な意味を持つ可能性は高い。
　7－2　最終成熟・産卵にかけての生理変化と環境
　7－2－1　性行動とホルモン
　産卵、繁殖の時期に特定の環境を必要とする種は、性行動の一環としてなわ
ばりや営巣を行う。魚類においてはトゲウオ（Go！訂θro3ガθ〃300〃θ011㍑3）が、繁殖
のためになわばりを確保し、その中で営巣して雌を誘引し産卵させることが知
られている（Tinbergen，1951）。この雌を自分の作った巣に導いて産卵するまで
の一連の過程は、段階的にお互いを認識しあう独特の手順（protocol）によって
成り立っている。これら手順の中で重要なのは視覚であるが、その背後にどの
ようなホルモン支配があるかは判らない。しかし手順の一つに、雌の腹部が発
達した卵巣によってふくらんでいることを確認する過程が含まれていることか
ら、お互いに産卵に向けて同調した最終成熟を進行させるための内分泌変化が
あるとおもわれる。これは視床下部一下垂二一生殖腺系のホルモンによる情報
伝達を中心とした変化に違いない。一方キンギョにおいては産卵時の雄の性行
動を支配するホルモンは11一：KTである（：Kobayashiθ∫α1．，1999）。さらにその行
動を引き起こすのは、排卵した雌から放出される物質（prostagrandin　F2。）であ
るという。また、ニジマスでは同じく排卵した雌から放出される最終成熟誘起
ステロイドのDH：Pが雄に産卵行動を促すフェロモンとなるという。このよう
に、成熟あるいは産卵と行動とは密接に関係しており、それには内分泌変化を
ともなう。アユの配偶者の発見と認知のための性行動が存在する。この時産卵
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を円滑に行うために必要な内分泌変化を起こす。この変化においても産卵環境
は重要な役割を担っている。
　7－2－2　アユの産卵環境を中心とした成熟産卵同期機構
　本研究から、産卵環境はアユ雌雄の産卵に伴う行動と生理現象に深く関わっ
ていることが示された。また、産卵環境からの刺激が生殖内分泌にもたらす変
化は雌雄において差があることも判った。すなわち産卵期の雄は産卵環境のみ
でしH放出からDHP合成を起こすが、雌ではしH：の発現は起こってもタンパク
レベルでの放出は起こっていない可能性が高い。これらの結果を河川における
アユ産卵のシナリオに当てはめてみると以下のような推測が成り立つ。まず雄
が降雨などによる環境水の濁りによって、降河移動し産卵環境を発見する。河
川の特定の場所にできる瀬に集まっているのは8割方雄である（西田　1979）。
このときの雄は、本実験において単独移行した雄と同様であるので、産卵環境
からの刺激により精液量の増加、スパマトクリット値の減少などが起こってい
るはずである。下垂体から放出されたLHによってステロイドホルモンの合成
に変化を生じ、雌はその周りから産卵するものだけが集団に突入するという。
雌は産卵に適した物理環境を確認し、小規模なしH分泌をおこすことでDHPレ
セプターを増加させる。その後成熟した雄の存在を感知することにより、LH
の大量放出がおこり、これによりDHPの合嘆が起こる。そして最終成熟・排
卵するのだろう。従って産卵環境の生理学的意義とは、アユの産卵を支配する
生理機構が円滑に機能するために不可欠のものであるといっても過言ではない。
　Hiroseθ∫α1．，（1977）はアユを人為催熟させるため人胎盤性生殖腺刺激ホル
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モン（HCG）の投与量を検討する実験を行っているが、その際に排卵された卵
が腹腔内に留め置かれた場合の卵性状の変化を調べている。その結果、最終成
熟を起こした卵を長く体内にとどめておくことは卵質の低下を招き、次世代に
深刻な影響を与える可能性が示唆された。そのような事態を回避するためには、
アユ雌雄は、最終成熟に至るタイミングを同期させなければならない。アユで
は、産卵環境がカギとなって様々な内分泌変化を引き起こしていることから、
この「環境」が産卵の同期に重要な役割を持っていることが考えられる。Fig．7．1
に現時点での情報を総合して予想した、アユの産卵における最終成熟・産卵同
期機構の概略図を示す。この同期機構には産卵環境に入った雄から雌に対して
放出される排卵誘起フェロモンが存在する。このフェロモンの正体は未だ不明
であるがDHPである可能性が考えられる。しかし我々の実験結果から、この
ときにはLH（GtH　II）の発現は起こっていないことから、多量に放出された最
終成熟誘起のためのDHPではなく、精子形成の過程で徐々に増えていたDHP
がその役割を担っているのかもしれない（A）。一方雌は産卵環境によりDHP
感受性が増加し、更にオスのプライマーフェロモンによりしH合成・分泌が促
され、DHPの大量合成が起こると考えられる。これにより雌は排卵する（B）。
また、雄も産卵環境と雌からの求愛行動誘起のリリーサーフェロモンによって
LH合成（分泌）並びにDH：Pの大量分泌が起こり排精する。そして産卵に至る
ものと考えられる（C）。
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　アユは生涯のうちに一回しか生殖の機会がない。先述したとおり、排卵した
後で産卵のタイミングを逃すと腹腔内の卵は、過熟状態になり受精率、艀化率
が著しく減少する。そのような事態を回避するため、産んだ卵を確実に受精さ
せることのできるような状況を選択できる機構を持つことは必須である。本研
究の結果はそれら機構の一部を明らかにしたにすぎない。その全容を解明する
ためには今後さらにタンパクレベルでのGtH：の挙動や、各種フェロモンの存在
を同定していく必要がある。
　7－3　体サイズと産卵様式
　アユの多回産卵現象は体サイズにより制限され、陸封型のコアユ（体長10cm
前後）だけで見られる（lguchi，1996）。本研究で観察された朝倉分場のアユは
海産由来の系群であるが、飼料や飼育密度など飼育上の制限により成長が抑制
された小型魚（体長9～15cm）であった。このため朝倉アユでは複数回産卵す
る可能性があったと考えられる。一方上田で飼育したアユは、十分な餌料と飼
育密度により体長は20cm前後まで成長している。これは琵琶湖で言われると
ころのオオアユサイズである。従って1回しか産卵しないタイプであった可能
性が高い。更に琵琶湖では、これらオオアユとコアユの中間のサイズを持つア
ユも存在しそれらの成熟・産卵様式はやはり中間的なものだという（西田
1979）。琵琶湖の中でこの様な3様の成熟・産卵様式は、遺伝的に異なる3系
群が存在するわけではなく、元々アユにはどのような環境に応じても成熟・産
卵することの出来る自由度の高いシステムを持っている可能性が示唆されてい
る（西田　1979）。河川の産卵場で採補されるアユも、体長の分散が大きいこ
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とが知られている（lguchi　and　Maekawa，1993）。その産卵様式は無差別
（promiscuous）型と呼ばれるもので、様々なサイズの異なる魚が入り乱れて産
卵する。今後は体サイズの成熟・産卵様式への影響を考慮して卵形成、卵成熟
に関わる内分泌を考える必要がある。
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